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Ya. Didukh 
MODERN CONCEPTS OF THE ECOLOGICAL NICHES 
AND APPROACHES TO THEIR ASSESSMENT
In the development of ecological science, the niche concept has undergone some important qualitative 
changes. In the current work we consider niche dimensionality, assessment of niche overlapping, its spe-
cialization and structuring in the ecological hyperspace, econiche dynamics and other key scientifi c prob-
lems of modern ecology. We have also enunciated the “spring principle” (or “motive principle”) for the 
description of species’ econiche packing within the ecological hyperspace of the biocenoses. 
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Халаїм О. О., Вишенська І. Г.
ОСОБЛИВОСТІ ДОБОВОЇ ДИНАМІКИ ЕКОСИСТЕМНИХ 
ПОТОКІВ ВУГЛЕЦЮ СТЕПОВИХ УГРУПОВАНЬ 
ПІВДЕННО-СХІДНОГО КРИМУ
Здійснено оцінку параметрів дихального газообміну степових угруповань протягом доби в період 
піку вегетації (травень) у порівнянні з даними наступного місяця (червень). Зафіксовано два піки 
продуктивності екосистеми протягом світлового часу доби. Запропоновано найдоцільніший часо-
вий режим для щомісячних вимірювань чистого екосистемного обміну вуглецю та дихання екосис-
теми в рамках дослідження впливу змін рівня опадів на вуглецевий цикл трав’яних угруповань 
південно-східного Криму.
Ключові слова: карбоновий цикл, степові угруповання, добова динаміка, валова продуктивність 
екосистеми (GEP), чистий екосистемний обмін (NEE), дихання екосистеми (ER).
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Процеси дихального газообміну педосфери, 
зокрема, обмін киснем і вуглекислим газом між 
ґрунтом, рослинами та атмосферою є важливою 
для вивчення ланкою у функціонуванні назем-
них екосистем [5]. У західній практиці оцінка 
екосистемних потоків вуглецю базується на ви-
користанні таких показників, як валова (первин-
на) продуктивність екосистеми (GEP, або GPP), 
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дихання екосистеми (ER) та чистий екосистем-
ний обмін вуглецю (NEE, або NEP) [12–16], при-
чому питання впливу абіотичних факторів се-
редовища на ці показники є одним із ключових у 
багатьох дослідженнях біологічних наук [6]. 
Поняття чистого екосистемного обміну (в де-
яких джерелах трактується як чиста продуктив-
ність екосистеми, NEP) є фундаментальною ха-
рактеристикою екосистем [11]. Вперше NEP бу-
ло визначено у 1968 р. [16] як різницю між 
кількістю органічного вуглецю, засвоєного під 
час фотосинтезу в екосистемі (валова продук-
тивність екосистеми) та загальним рівнем ди-
хання екосистеми як суми автотрофного та гете-
ротрофного дихання (рис. 1). 
Рис. 1. Схема процесів асиміляції та вивільнення вугле-
цю екосистемою через фотосинтез та дихання [10]: 
GPP – валова первинна продуктивність екосистеми, 
NPP – чиста первинна продуктивність, NEE – чистий 
екосистемний обмін, NEP – чиста екосистемна продук-
тивність
Від’ємні значення NEР (тобто зменшення 
концентрації вуглекислого газу в повітрі екосис-
теми) є показником продуктивності екосистеми, 
вони вказують на переважання процесів фото-
синтезу над процесами дихання. Додатні значен-
ня цього показника означають вищий рівень ви-
вільнення вуглецю під час дихання екосистеми, 
ніж поглинання вуглецю у процесі фотосинтезу. 
Інші джерела [15] доповнюють це визначення, 
пояснюючи NEP як темп, з яким вуглець акуму-
люється екосистемою в часовому вимірі:
.                        (1)
Терміни NEE та NEP у західній літературі ви-
користовують як взаємозамінні, але NEE часті-
ше трапляється у зв’язку з описами потоків, що 
вимірюються в часовому просторі як темп зміни 
концентрації вуглекислого газу в атмосферному 
повітрі, тоді як NEP частіше використовується в 
оцінці динаміки запасів вуглецю на більш гло-
бальному рівні [10]. 
Періодичне вимірювання добової динаміки 
вуглецевих потоків протягом сезону вегетації є 
невід’ємною частиною процесу моделювання 
цілісної картини дихального газообміну екосис-
теми в річному масштабі. Інтегровані денні зна-
чення показників NEE, GEP і ER використову-
ють для лінійної інтерполяції між добовими ви-
мірюваннями, які проводять щомісяця, з метою 
оцінювання рівня асиміляції та вивільнення вуг-
лецю за сезон вегетації і за рік [6].
Утім, кількісна оцінка показників продуктив-
ності та дихання екосистеми дає змогу оцінити 
внесок окремих елементів системи у загальну 
картину кругообігу вуглецю. Загалом потоки 
вуглецю переміщуються на певній території 
так [4]:
– з атмосфери в екосистему (асиміляція вугле-
цю в процесі фотосинтезу);
– із резервуара живої біомаси у резервуар від-
мерлої органічної речовини (відпад та опад);
– із резервуару відмерлої органічної речовини 
у резервуар ґрунтів (гуміфікація органічної 
речовини);
– із резервуарів відмерлої органічної речовини 
та ґрунтів в атмосферу (процеси розкладання 
органічної речовини).
Інтенсивність переміщення вуглецю «з ат-
мосфери в екосистему» та «з екосистеми в ат-
мосферу» у процесі розкладання органіки мож-
на оцінити, визначаючи рівень чистого екосис-
темного обміну та дихання екосистеми, що дає 
змогу аналізувати також рівень продуктивності 
екосистеми. 
Метою цієї роботи є аналіз особливостей до-
бової динаміки екосистемних потоків вуглецю 
степових угруповань на території дослідного 
стаціонару Карадазького природного заповідни-
ка (АР Крим). Окрім того, оцінка параметрів ди-
хального газообміну протягом доби в період піку 
вегетації (травень) у порівнянні з даними на-
ступного місяця (червень) дасть змогу обрати 
найдоцільніший часовий режим для щомісячних 
вимірювань чистого екосистемного обміну вуг-
лецю та дихання екосистеми в рамках дослі-
дження впливу змін рівня опадів на вуглецевий 
цикл трав’яних угруповань південно-східного 
Криму. 
Об’єкти та методи дослідження
Опис експериментального полігону
Вимірювання добової динаміки екосистем-
них потоків вуглецю проводили на дослідному 
стаціонарі, побудованому в рамках наукового 
проекту «Нелінійна реакція степових екосистем 
України на зміни кількості опадів». Оскільки за-
гальні цілі дослідження передбачають у тім чис-
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лі виокремлення компонентів і процесів карбо-
нового циклу екосистеми й аналіз змін вуглеце-
вого балансу під впливом змін кількості опадів, 
необхідним є проведення вимірювань добової 
динаміки екосистемних потоків вуглецю в пері-
од пікової вегетації рослинних угруповань.
Стаціонар розташований у степовому перед-
гір’ї (плато), на території Карадазького природ-
ного заповідника (АР Крим). Цей заповідник 
знаходиться на перетині гірської субсередземно-
морської та степової зон і водночас на межі по-
мірної та субтропічної кліматичних зон [1], що 
робить дослідження з тематики кліматичних 
змін актуальнішими для цього регіону. 
Рослинний покрив на дослідному стаціонарі 
є типовим для аридних передгірних степів Кри-
му і являє собою типчаково-різнотравний степ зі 
значною участю (на деяких майданчиках – до 
75–80 %) субсередземноморських ефемерних 
злаків та представників родини бобових. У ціло-
му стаціонар представлений угрупованням 
саваноїдно-степового типу, що належать до ас. 
Eryngio-Stipetum ponticae Didukh 1983 і союзу 
Veronici multifi dae – Stipion ponticae Didukh 1983. 
Основу формують однорічні злаки Dasypyrum 
villosum та Aegilops triuncialis. Разом із тим спів-
домінантом є ксерофітний дернинний степовий 
злак Festuca callieri. [3].
Дослідний стаціонар складається з пробних 
ділянок розміром 2 х 2 м, на яких відбувається 
перерозподіл природного рівня опадів та відпо-
відно моделювання різних режимів зволоження: 
збільшення та зменшення опадів на 20, 40, 60 %. 
Конструкції для регулювання кількості, збиран-
ня та перерозподілу опадів складено з прозорих 
акрилових ринв, які закріплені над кожною ді-
лянкою таким чином, щоб певна кількість дощу 
потрапляла крізь щілини між ринвами на ділян-
ку, а решта стікала на сусідню ділянку через 
систему розподільників та трубок. Саме тому 
ділянки розташовані попарно: на одній зменшу-
ється кількість опадів на певний рівень, а на ін-
шій – збільшується зволоження на цей самий 
рівень (описано в попередніх роботах [2; 3]). 
Слід зауважити, що ринви з прозорого пластику 
(ACRYMA® 72,3 мм) забезпечують мінімальний 
вплив на інсоляцію та відповідні процеси фото-
синтезу на ділянках, оскільки світлопропускна 
здатність пластику становить 92 %. 
В основу експерименту закладено триразову 
повторюваність кожного рівня змін та три конт-
рольні ділянки, у зв’язку з чим загальна кількість 
ділянок становить 21 шт. Добову динаміку еко-
системних потоків вуглецю оцінювали, вимірю-
ючи відповідні показники саме на контрольних 
ділянках за умов відсутності модифікації зволо-
ження трав’яних угруповань.
Обладнання та матеріали
Показники чистого екосистемного обміну 
вуглецю та дихання екосистеми вимірювались 
на трьох контрольних ділянках № 1, 2, 3 камеро-
статистичним методом за допомогою замкненої 
системи для вимірювання концентрації вугле-
кислого газу у повітрі (CO650 Plant CO2 Analysis 
Package, виробник Qubit Systems, Канада). Ця 
система передбачає пропускання повітря з ви-
значеною швидкістю через респіраційну камеру, 
яка встановлюється на рамку, вкопану на 4 см у 
ґрунт дослідної ділянки. Швидкість проходжен-
ня повітря регулюється повітряною помпою та 
ротаметром (рис. 2) і становить 650 мл/хв. 
Рис. 2. Схема системи для вимірювання концентрації 
вуглекислого газу у повітрі
Концентрація вуглекислого газу вимірюється 
інфрачервоним газоаналізатором з використан-
ням недисперсійної технології інфрачервоного 
випромінювання. Одночасно відбувається вимі-
рювання температури та вологості повітря в сис-
темі за допомогою спеціального сенсора. Отри-
мані дані в режимі реального часу через дата 
логер (Logger Pro 3) потрапляють на обробку в 
базу даних, що створюється програмним забез-
печенням LabPro Interface. 
Камеру для дослідження екосистемних 
потоків вуглецю сконструйовано з пластику 
ACRYMA® 72 3 мм за описами аналогічних екс-
периментів у США та Китаї [12, 13]. Вона являє 
собою прозору кубічної форми конструкцію роз-
мірами 0,5 х 0,5 х 0,5 м, із внутрішнього боку 
якої закріплено маленькій вентилятор для пере-
мішування повітря в камері під час вимірювань. 
Камера герметично приєднується до системи 
пластиковими трубками; для попередження про-
никнення повітря у замкнену систему під час ви-
мірювань вона встановлюється на спеціальну 
пластикову платформу 0,53 х 0,53 х 0,53 м. Плат-
форми сконструйовані з пластикових куточків 
(1 мм) завширшки 4х4 см і вкопані у ґрунт кож-
ної дослідної ділянки на відстані приблизно 
30 см від найближчої межі ділянки. При вста-
новленні камери на платформу всередину каме-
ри потрапляють рослини, які перебувають у 
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межах платформи. Прозорість камери забезпе-
чує можливість проходження фотосинтезу все-
редині. Після вимірювання камеру перегортають 
на бік для провітрювання, знову встановлюють 
на платформу і накривають тканиною, що не 
пропускає сонячне світло. Таким чином припи-
няється асиміляція вуглецю і ми маємо змогу ви-
міряти дихання екосистеми. Підвищення темпе-
ратури повітря під час вимірювань є меншим за 
0,5 °С і не впливає на зміну концентрації вугле-
кислого газу в камері. 
Використання аналогічних камер для вимі-
рювання чистого екосистемного обміну та еко-
системного дихання широко застосовувалось в 
багатьох попередніх дослідженнях [7; 8; 12; 17]. 
Освітленість вимірювали за допомогою 
люксметра Ю-116 протягом всього періоду спо-
стережень. 
Графік вимірювань
Вимірювання добової динаміки екосистем-
них потоків вуглецю проводили у період пікової 
біомаси (середина травня), з 20:00 18 травня по 
19:30 19 травня (дні з ясною погодою); періодич-
ність проб для кожної з трьох контрольних діля-
нок становила в середньому 25–45 хвилин. До-
датково у червні було отримано дані з динаміки 
чистого екосистемного обміну вуглецю й еко-
системного дихання, які вимірювали 20 червня з 
06:00 по 12:00 та з 15:00 по 19:00. Такий часовий 
графік вимірювань базувався на аналізі травне-
вої динаміки, враховуючи зміни інтенсивності 
екосистемного дихання та асиміляції вуглецю в 
різні періоди світлового дня.
Тривалість одного вимірювання (як NEE, так 
і ER) становить 3 хв; запис концентрації вугле-
кислого газу у повітрі ведеться з частотою 1 про-
ба за одну секунду.
Обчислення вимірювальних показників
Показник валової продуктивності екосисте-
ми (GEP) відображається як різниця між чистим 
екосистемним обміном (NEE) та диханням еко-
системи (ER) [6; 17]. Перерахунок зміни концен-
трації вуглекислого газу у повітрі з урахуванням 
температури повітря, площі поверхні ґрунту та 
об’єму камери розраховувався за формулою [9]:
,             (2)
де Fc – це концентрація вуглекислого газу на 
одиницю площі на одиницю часу (μmol m-2s-1); 
V – об’єм повітря в системі, включаючи камеру 
(m³); Pav – атмосферний тиск на момент вимірю-
вань (kPa); R – константа ідеального газу (8,314 J 
mol-1K-1); S – площа поверхні ґрунту, накритого 
камерою (m²); Tav – середня температура повітря 
на період вимірювань (°С); dC/dt – кут нахилу 
лінійної апроксимації до графіка концентрацій 
СО2 за певний проміжок часу. 
Результати та обговорення
Вимірювання значень валової екосистемної 
продуктивності (GEP), чистого екосистемного 
обміну (NEE) та дихання екосистеми (ER) разом 
із допоміжними вимірами температури і воло-
гості повітря та вологості ґрунту дало змогу оці-
нити динаміку процесів асиміляції та емісії вуг-
лецю трав’янистими угрупованнями дослідного 
стаціонару в період піку біомаси, який в 2012 р. 
припав на травень. Для оцінки інтенсивності 
процесів фотосинтезу та дихання в період піку 
біомаси ми порівняли дані за травень з аналогіч-
ними вимірюваннями у червні 2012 р.
Так, динаміка значень показника GEP для обох 
місяців відображає наявність двох піків продук-
тивності екосистеми протягом світлового часу до-
би, який припадає на період приблизно з 05:00 по 
21:00. Перший, найбільш виражений пік продук-
тивності у травні припадає на період з 07:30 до 
09:30; у червні він зсувається та звужується до ча-
сового проміжку з 08:00 до 09:15 (рис. 3). 
Другий добовий пік валової продуктивності 
екосистеми є менш вираженим; у травні він при-
Рис. 3. Динаміка значень валової екосистемної продуктивності (GEP) дослідних ділянок 1, 2, 3 у травні та червні 
2012 року, μmol m-2 s-1
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падає на період з 15:00 до 16:45, у червні – з 15:30 
до 16:30. Найнижчі значення продуктивності 
припадають на початок та кінець світлового пе-
ріоду доби у зв’язку з недостатньою освітленіс-
тю; також значення продуктивності суттєво зни-
жуються з 11:30 до 12:00 через надмірну для 
фотосинтетичної активності освітленість. Се-
редня валова продуктивність трав’янистих угру-
повань вимірювальних ділянок є значно вищою 
у травні, що пояснюється більшою інтенсивніс-
тю екосистемного дихання у цей період. 
Аналіз показника GEP по окремих ділянках 
показує суттєво вищі значення для ділянки 1 по-
рівняно з ділянками 2 та 3 в червневому й трав-
невому масивах даних (див. рис. 3). Під час ви-
мірювань у травні в межах рамки (тобто всере-
дині вимірювального квадрата) було виявлено 
невеликий підземний мурашник (або його час-
тину), якій випадково потрапив в зону вимірю-
вань при установці рамки в квітні. Наявність 
мурашника може бути причиною підвищених 
показників на цій ділянці, оскільки підвищення 
спостерігається по всіх параметрах рівномірно й 
основні риси добової динаміки є аналогічними 
до інших. Це підтверджують дані з динаміки чи-
стого екосистемного обміну (рис. 4), яка в біль-
шості випадків є від’ємною, окрім травневих 
даних по ділянці 1, де всі значення вище нуля. 
Як було зазначено, від’ємні значення показ-
ника NEE є індикатором переважання процесів 
асиміляції вуглецю екосистемою над його ви-
вільненням у процесі дихання [14]. В нашому 
випадку пікові значення продуктивності збіа-
ються з найвищими від’ємними значеннями 
NEE; в цілому цей показник є нижчим за нуль на 
усіх червневих ділянках з 08:00 до 18:45 (див. 
рис. 4), що показує більшу інтенсивність засво-
єння вуглецю у червні, ніж у травні, коли NEE 
мав позитивні значення близько 12:00 та після 
17:30. 
Оскільки одним із завдань цього дослідження 
було визначення найбільш оптимального часо-
вого режиму для щомісячних вимірювань чисто-
го екосистемного обміну вуглецю та дихання 
екосистеми в рамках оцінки впливу змін рівня 
опадів на вуглецевий цикл трав’яних угруповань 
південно-східного Криму, було необхідним та-
кож проаналізувати показники NEE і GEP з цієї 
точки зору. Як видно з рис. 3, найвищі значення 
продуктивності в обох місяцях припадають на 
Рис. 4. Динаміка значень чистого екосистемного обміну (NEE) дослідних ділянок 1, 2,3 у травні та червні 2012 року, 
μmol m-2 s-1
Рис. 5. Залежність валової продуктивності екосистеми (GEP, μmol m-2 s-1) від температури повітря (T, °C) в травні 
(ромби) та в червні (квадрати)
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часовий проміжок приблизно з 08:00 до 11:00. 
Разом із тим, асиміляція вуглецю в процесі фо-
тосинтезу, яка відображається негативними зна-
ченнями NEE, зафіксована одночасно в обох 
місяцях десь з 07:30 до 12:00 (див. рис. 4, ви-
ключаючи значення для ділянки 1 в травні). Та-
ким чином, протягом річного періоду вегетації 
можна говорити про найбільшу ефективність 
щомісячних вимірювань вищезазначених по-
казників з 08:00 до 12:00 (з урахуванням посту-
пового зниження сонячної активності ближче 
до кінця осені).
Якщо проаналізувати залежність валової про-
дуктивності екосистеми від таких абіотичних 
факторів, як температура та вологість повітря й 
освітленість, можна побачити взаємозв’язки різ-
них типів. Так, продуктивність мала позитивну 
залежність від температури повітря як в травні 
(достовірність апроксимації R2 = 0,1077), так і в 
червні (R2 = 0,1029) (рис. 5). 
На відміну від температури повітря, вологість 
повітря впливає на рівень продуктивності екосис-
теми зворотним чином (див. рис. 6); при збіль-
шенні рівня вологості повітря продуктивність 
плавно зменшується в обох досліджуваних міся-
цях (для травня величина достовірності стано-
вить R2 = 0,1661; для червня R2 = 0,2522). Однак 
цю залежність слід розглядати у зв’язку з динамі-
кою вологості повітря протягом доби, яка, своєю 
чергою, пов’язана з динамікою освітленості. 
Найбільші показники вологості протягом 
світлового періоду доби зафіксовано між четвер-
тою та шостою годинами ранку, коли рівень 
освітленості є мінімальним та продуктивність, 
відповідно, також мінімальна. Дані з освітленос-
ті, зображені на рис. 6, показують, що рівень 
освітленості має певний зворотний зв’язок із во-
логістю повітря.
Таким чином, аналіз отриманих даних із до-
бової динаміки чистого екосистемного обміну, 
валової продуктивності екосистеми та додатко-
вих параметрів середовища (температура, воло-
гість повітря, освітленість) для трав’яних угру-
повань дослідного стаціонару Карадазького при-
родного заповідника показує, по-перше, 
наявність двох піків продуктивності протягом 
світлового періоду доби; по-друге, переважання 
травневого рівня середньої валової продуктив-
ності досліджуваних ділянок над червневим 
GEP; і по-третє, наявність певних прямих і зво-
ротних залежностей між продуктивністю еко-
системи та динамікою температури, вологості 
повітря й освітленості. 
Висновки
1. Середня валова продуктивність трав’янистих 
угруповань на дослідних ділянках є значно 
вищою у травні, що пояснюється вищою фо-
тосинтетичною активністю рослин за більш 
сприятливих кліматичних умов у цей період 
порівняно з червнем. 
2. Аналіз отриманих даних показує наявність 
двох піків продуктивності екосистеми протя-
гом світлового часу доби. Перший, найви-
щий, пік продуктивності у травні припадає 
на період з 07:30 до 09:30; у червні він зсува-
ється та звужується до часового проміжку з 
08:00 до 09:15. Другий пік є менш вираже-
ним; у травні він припадає на період з 15:00 
до 16:45, у червні – з 15:30 до 16:30.
3. Дослідження показали, що найвищі середні 
значення валової продуктивності екосистеми 
в обох місяцях припадає приблизно на період 
з 08:00 до 12:00. Це дає підставу вважати цей 
часовий проміжок найбільш доцільним для 
формування щомісячного графіка вимірю-
вань показників NEE та ER (з врахуванням 
поступового зниження сонячної активності 
ближче до кінця осені).  
4. Валова екосистемна продуктивність мала по-
зитивну залежність від температури повітря 
як в травні (достовірність апроксимації 
R2 = 0,1077), так і в червні (R2=0,1029); зво-
Рис. 6. Залежність валової продуктивності екосистеми (GEP, μmol m-2 s-1) від вологості повітря (RH, %) в травні (ром-
би) та в червні (квадрати) з вказаною освітленістю (трикутники), 105 Lux
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ротний зв’язок виявлено з показником воло-
гості повітря (для травня R2 = 0,1661 й для 
червня R2 = 0,2522), який, своєю чергою, має 
зворотну залежність від рівня освітленості. 
5. Виконаний аналіз особливостей добової ди-
наміки екосистемних потоків вуглецю на 
трьох контрольних ділянках дослідного ста-
ціонару (Карадазький природний заповідник, 
АР Крим) дає змогу подальшого оцінювання 
рівня асиміляції та вивільнення вуглецю за 
сезон вегетації й за рік, а також надає емпі-
ричні підстави для корегування графіка вимі-
рювань показників динаміки потоків вуглецю 
в рамках експеримента з модифікації режи-
мів зволоження трав’яних угруповань пів-
денно-східного Криму. 
Роботу виконано в рамках проекту «Неліній-
на реакція степових екосистем України на зміни 
кількості опадів» за фінансової підтримки Фон-
ду цивільних досліджень США (CRDF) та Держ-
комінформнауки України.
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O. Khalaim, I. Vyshenska 
CHARACTERISTICS OF DAILY DYNAMICS OF ECOSYSTEM CARBON 
CYCLING IN GRASSLANDS IN SOUTH-EASTERN CRIMEA
The estimation of the parameters of the daily dynamics of respiratory gas exchange in steppe communities 
has been conducted during the peak growing season (May) in comparison with the data of the next month 
(June). It was shown the two peaks of ecosystem productivity during light time of day. A most expedient time 
mode for monthly measurements of net ecosystem exchange of carbon and ecosystem respiration in the 
study of the impact of changes in the level of precipitation on the carbon cycle of grassland communities in 
South-East Crimea was proposed.
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system Exchange (NEE), Ecosystem Respiration (ER).
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